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摘要 : 本 文 综述 了 植 食性 昆 忠 对 植物 的 反 防御 机 制 。 一 方面 ， 植 食性 昆虫 可 通过 其 快速 进化 的 寄主 选择 适应 性 ， 改 
变 取 食 策 略 ， 调 节 生 长 发 育 的 节律 ， 以 及 规避 目 然 天 政 等 抑制 、 逃 避 或 改变 植物 的 防御 ， 即 行为 防御 机 制 ; 5— 
方面 ， 植 食性 昆虫 可 适应 植物 蛋 日 酶 抑制 剂 、 逃 避 植 物 防 御 伤 信号 、 解 毒 植 物 次 生物 质 ， 以 及 抑制 植物 阻塞 反应 
来 对 植物 防御 进行 反 防 御 ， 即 生理 和 生化 防御 机 制 。 其 中 ,昆虫 抑制 植物 伤 信和 号， 防止 植物 阻塞 反应 是 反 防 御 机 
制 的 研究 热点 。 昆 虫 反 防 御 的 研究 有 助 于 提高 对 昆虫 -植物 间 协 同 进 化 关系 的 认识 ， 并 为 害虫 治理 和 抗 虫 植 物 的 培 
育 提供 新 的 思路 。 
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Abstract: This review focuses on the mechanisms of phytophagous insect counter-defense on plants. On one 
hand, insects can inhibit, escape and alter plant defense by behavior defense mechanisms, including 
changing feeding strategies, regulating growth rhythm and avoiding natural enemies. On the other hand, 
insects may confront plant defense through physiological and biochemical mechanisms, including adapting 
plant protease inhibitors, avoiding plant wound signals, detoxification, and inhibiting plugging reaction. At 
present, the hotspots are the mechanism of depression of plant wound signals and inhibition of plugging 
reaction. The researches on insect counter-defense will improve the understanding of the insect-plant co- 
evolution relationship, and provide new ideas for pest management and the cultivation of resistant plants. 
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在 植 食 性 昆虫 与 植物 漫长 的 协同 进化 过 程 中 ， 
植物 形成 了 多 种 多 样 的 防御 机 制 来 抵抗 昆虫 的 危 
害 。 这 些 防御 机 制 可 归纳 为 两 类 : 组 成 型 防御 和 旋 
叶 型 防御 ( 陈 明 顺 等 , 2009) 。 不 管 是 组 成 型 防御 还 
是 诱导 型 防御 都 有 其 物理 和 化 学 上 的 作用 。 物 理 防 
御 主 要 包括 对 昆虫 行为 和 生物 学 有 负面 影 啊 的 植物 
形态 、 组 织 和 生长 特性 ,例如 叶 厂 表面 绒毛 ( 常 金 
华 等 , 2004)、 叶 片 厚度、 植物 表皮 和 校 干 结构 等 
都 对 昆虫 取 食 行为 具有 显著 影响 。 化 学 防御 则 是 指 
植物 生理 生化 特性 的 改变 对 昆虫 的 负 人 作用， 包括 : 


伤 信号 的 产生 ， 如 植物 激素 (phytohormone) 、 系 统 
A (systemin ) . XE # z& ( oligosaccharin ) Fe Fil RB 
(jasmonic acid, JA), Z% (ethylene, ETH). Hy% 
HR (abscisic acid, ABA) 以 及 水 杨 酸 (salicylic acid, 
SA) (Keyan et al., 2005); 营养 成 分 的 变化 ， 如 
限制 食物 供给 、 降 低 食 物 营养 价值 等 ( 陈 明 顺 等 ， 
2009); 防御 蛋白 的 产生 ， 如 蛋白酶 抑制 剂 、 氨 基 
酸 脱 氨 酶 等 (Ahn et al., 2007) ; 植物 次 生物 质 的 产 
A, URE. SAKA. HRKAWS 
〈( 秦 秋 允 和 高 硕 武 , 2005 ) 。 这 些 防御 机 制 阻 碍 了 植 
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食性 昆虫 的 生长 发 育 及 其 种 群 建立 。 

面 对 植 物 的 防御 体系 ， 植 食性 昆虫 在 选择 压力 
的 作用 下 演化 出 多 种 反 防 御 机 制 以 维持 种 群发 展 ， 
并 随 植 食性 昆虫 种 类 和 生长 环境 的 不 同 而 变化 。 除 
了 在 同 种 昆虫 不 同 个 体 间 的 协同 作用 中 出 现 外 ， 植 
食性 昆虫 的 反 防 御 还 出 现在 不 同 种 昆虫 之 间 的 交互 
作用 中 (Kessler et al., 2004; Bruinsma and Dicke, 
2008), ， 包 括 行为 防御 (Bernays et al., 1998) , ^E IB 
防御 与 生物 化 学 防御 机 制 等 (Jongsma et al., 1995; 
Zhu-Salzman et al., 2005) 。 农 业 有 害 昆 虫 快 速 有 效 
的 反 防 御 机 制 的 形成 促使 其 自身 数量 逐步 上 升 ， 危 
害 程度 日 趋 加 大 ， 给 农 、 林 、 牧 业经 济 带 来 巨大 损 
害 。 剂 析 植 食性 昆虫 反 防 御 机 制 的 行为 、 分 子 及 遗 
传 基 础 ， 不 仅 有 利于 基础 生物 学 研究 ， 而 且 对 基于 
生物 技术 的 有 害 植 食性 昆虫 治理 也 有 极其 重要 的 
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1 植 食性 昆虫 反 防御 的 行为 和 生长 发 
育 适应 机 制 


植物 能 够 利用 其 物理 结构 、 分 泌 物 及 挥发 性 物 
质 等 抵御 昆虫 的 危害 。 相 应 地 ， 植 食性 昆虫 也 可 通 
过 其 快速 进化 的 寄主 选择 适应 性 ， 改 变 取 食 策略 ， 
调节 生长 发 育 的 节律 ， 以 及 规避 自然 天 敌 等 抑制 、 
逃避 或 改变 植物 的 防御 。 
1.1 寄主 选择 行为 适应 

叶 面 化 合 物 和 叶 面 的 物理 结构 是 植 食性 昆虫 到 
达 寄 主 植物 后 遇 到 的 首要 障碍 ( 朱 鹿 和 古 德 祥 ， 
2000; 陈 明 顺 等 ,2009 ) 。 叶 面 化 合 物 的 形成 与 植 
物 内 部 的 代谢 活动 及 其 化 学 组 成 有 关 ， 可 提供 有 关 
植物 内 部 组 成 的 部 分 信息 ， 是 决定 昆虫 是 否 接受 其 
寄主 植物 的 第 一 步 。 昆 虫 可 利用 “ 试 咬 ”、 叶 面 探 
刺 及 漫游 等 搜寻 、 检 测 行为 逃避 危害 ， 如 : BRR TE 
产 卵 前 利用 上 肉 忠 腹部 在 叶 面 敲打 试探 产生 的 所 请 
^i x x MU (Feeny et al., 1983); 袜 飞 恒 
Nilaparvata lugens 在 水 稻 抗 性 品种 上 口 针 的 穿刺 频 
率 高 于 在 易 感 性 品种 上 的 频率 (Denno and 
Roderick, 1990) 。 植 物体 表面 的 物理 结构 不 仅 能 直 
接 影 啊 植 食性 昆虫 对 寄主 植物 的 选择 ， 还 能 帮助 昆 
虫 取 食 与 定 殖 (Neal and Bentz, 1999) ， 如 植物 腺 毛 
可 为 昆虫 提供 产 卵 、 发 育 与 取 食 的 庇护 所 。 更 有 趣 
xe, MATH, Bemisia tabaci 与 植物 腺 毛 接触 (如 碰 
撞 、 蚁 度 、 产 卵 ) 能 诱导 其 背部 刚毛 产生 有 利 的 遗 
传 变异 (Guershon and Gerling, 2006) ， 这 一 行为 可 


帮助 其 适应 寄主 。 此 外 ， 针 对 植物 叶片 腺 毛 的 分 这 
物 ， 植 食性 昆虫 可 以 依靠 表皮 结构 形成 物理 障碍 以 
减弱 危害 ， 以 烟 粉 乔 为 例 ， 其 在 虫 表皮 上 的 蜡 粒 子 
可 帮助 其 逃避 毒素 ， 它 还 可 以 借助 植物 腺 毛 分 泌 物 
以 阻止 天 敌 的 捕食 (Walling, 2008) KRT EXE 
物 的 直接 防御 ， 植 食性 昆虫 还 能 利用 同 种 或 异种 间 
的 相互 作用 选择 寄主 ， 如 : MY Aphis fabae BX 
于 接受 已 经 遭受 同 种 伤害 的 小 麦 作为 寄主 植物 
(Prado and Tjallingii, 2007) ， 原 因 是 蚜虫 的 预先 危 
害 刺 激 了 植物 韧 皮 部 成 分 的 改变 ， 使 其 有 利于 自 号 
吸收 营养 ; BSE BLUR Spodoptera exigua. BK UBT" 
Tp EF BER E Macrosiphum euphorbiae 危害 过 的 番 
前 植株 上 ， 其 幼虫 在 蚜 忠 滋生 过 的 叶片 上 的 取 食 量 
大 于 在 健康 植株 叶片 上 的 取 食 量 ( Rodriguez-Saona 
et al, 2005 )。 昆 虫 对 寄主 变化 的 快速 啊 应 有 助 于 
其 对 植物 诱导 型 抗 性 的 反 防御 ， 扩 大 寄主 范围 。 
1.2 取 食 行为 适应 

取 食 策略 是 植 食性 昆虫 抵御 植物 防御 和 自然 天 
政 的 重要 方式 (Bernays，1998 ; Schoonhoven et al., 
2005 ) 。 其 中 ， 聚 集 取 食 行 为 可 弥补 植 食性 昆虫 目 
屿 的 寄主 适应 性 缺陷 ， 提 高 目 我 保护 能 力 ， 促 进 对 
植物 防御 反应 的 适应 (Fitzgerald，1993 ) 。 核 树叶 甲 
Chrysophtharta argicola 幼虫 取 食 核 树 Eucalyptus 
nitens 老 叶 时 ， 群 体 越 大 ， 死 亡 率 越 低 ( Nahrung et 
al, 2001)。 这 很 可 能 是 由 于 核 树 老 叶 叶 质 坚硬 ， 
营养 缺乏 ， 不 利于 叶 甲 幼虫 取 食 ， 所 以 通过 聚集 取 
食 来 殉 服 不 利 条 件 。 此 外 ， 聚 集 取 食 还 能 帮助 昆虫 
利用 个 体 间 的 作用 进行 体温 调节 ， 满 足 自 身 生 长 发 
育 的 需要 ， 而 独居 的 幼 忠 只 能 依 徘 外 界 温度 调 市 
(Bryant et al., 2000) 。 选 择 性 取 食 是 植 食性 昆虫 逃 
避 抗 性 物质 的 另 一 种 有 效 策 略 ， 植 食性 昆虫 倾 问 于 
在 嫩 叶 、 卷 叶 和 叶 背 取 食 ， 在 规避 植物 毒素 的 同 
时 ,维持 了 其 对 氮 素 的 获得 量 ( Sagers, 1992) , jill 
WSL Be HE MBL E S GE fet SB) BB eB 
性 ， 避 开 与 储藏 在 液 泡 和 细胞 非 原 质 体 内 的 抗 性 物 
质 接 触 ， 加 强 对 目 喘 的 保护 (Kempema et al., 
2007) 。 口 腔 分 泌 物 在 植 食 性 昆虫 的 取 食 行为 防御 
中 也 发 挥 着 重要 作用 ,昆虫 一 方面 可 通过 口腔 分 泌 
物 判断 目 喘 对 植物 的 嗜好 性 ， 同 时 还 可 减弱 寄主 植 
物 的 抗 性 识别 能 力 ， 从 而 帮助 目 身 进一步 的 取 食 
(Walling, 2008), Wü © 14% FÉ Megoura crassicauda 
的 胶 状 唾液 (gell saliva, GS) 能 与 植物 体内 的 一 种 
黄酮 车 作用 ， 以 判断 该 部 位 是 否 适 合 进 一 步 分 泌 
GS 和 刺 吸 消化 ， 从 而 调控 其 取 食 行为 (Takamura et 
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al, 2006), BAERE HR B DI REAP, XP 
有 哪些 组 分 指导 了 昆虫 取 食 ， 昆 虫 利 用 了 植物 体内 
的 哪些 物质 帮助 其 目 身 识别 寄主 等 问题 ， 都 有 待 进 
一 步 的 研究 和 考证 。 
1.3 个 体 生长 和 发 育 适应 

植 食性 昆虫 个 体 生 长 和 发 育 的 适应 性 变化 促进 
了 其 对 寄主 植物 的 反 防 御 ， 包 括 高 的 繁殖 能 力 和 短 
暂 的 生活 周期 。 蚜 虫 的 胚胎 发 育 开 始 于 离开 母体 之 
前 ， 大 大 缩短 了 世代 历 期 ， 减 少 了 与 植物 抗 性 物质 
接触 的 机 会 (Goggin, 2007)。 快 速 发 育 可 帮助 植 食 
性 昆虫 避 开 和 适应 寄主 抗 性 物质 ， 但 有 时 刻意 减缓 
发 育 速率 也 可 能 帮助 害 忠 逃避 防御 物质 。 四 纹 豆 象 
Callosobruchus maculatus 可 通过 减缓 幼虫 发 育 的 速 
度 ， 避 开 植 物 大 豆 半 胱 氨 酸 和 集 日 酶 抑制 错 的 影响 ， 
第 4 龄 后 才 恢 复 正 常 取 食 和 发 育 (Zhu-Salzman et 
al, 2003), 。 由 此 可 见 ， 植 食性 昆虫 在 面 对 植 物 防 
御 反应 时 ， 有 目的 地 调 他 自身 发 育 的 规律 才能 更 好 
地 抵御 植物 的 防御 。 


2 植 食性 昆虫 反 防 御 的 生理 生化 机 制 


植 食性 昆虫 与 植物 种 类 繁多 ， 不 难 想 象 与 不 同 
的 昆虫 -植物 相 联 系 的 特殊 反 防 卫 机 制 的 复杂 性 和 
多 样 性 ， 如 对 植物 得 日 酶 抑制 剂 的 适应 机 制 ， 对 植 
物 防御 伤 信 号 的 抑制 机 制 ， 对 植物 次 生物 质 的 解毒 
机 制 ， 以 及 对 植物 阻塞 反应 的 啊 应 机 制 。 
2.1 对 植物 蛋白 酶 抑制 剂 的 适应 机 制 

植物 党 利用 其 种 子 或 组 织 包含 的 蛋 日 酶 抑制 剂 
和 其 他 可 以 降低 昆虫 伤害 的 蛋 日 酶 捉 制 植 食性 昆 忠 
取 食 ， 而 昆虫 则 能 利用 其 消化 重 白 酶 来 适应 防御 入 
日 的 抑制 ， 这 些 消 化 和 集 日 酶 包括 丝氨酸 类 、 半 胱 所 
酸 类 、 天 门 冬 氨 酸 和 金属 蛋 日 酶 等 4 大 类 。 昆 虫 消 
化 蛋白酶 的 多 样 性 和 可 塑性 直到 最 近 几 年 才 引 起 科 
学 家 们 的 兴趣 。 昆 虫 消 化 系统 不 仅仅 只 是 植物 防御 
物质 的 被 动 靶 标 ， 相 反 它 们 能 够 主动 适应 这 些 挑战 
( Zhu-Salzman et al., 2005) 。 

植 食性 昆虫 能 够 通过 调节 体内 和 唾液 中 消化 酶 
的 组 成 、 数 量 和 质量 ， 殉 服 植物 自身 存在 的 或 是 诱 
导 产 生 的 制约 昆虫 生长 发 育 的 蛋 日 酶 抑制 剂 
(Cloutier et al., 2000) ， 如 组 织 和 蛋白 酶 半 胱 氨 酸 消 
化 酶 。 埃 及 斜纹 夜 蛾 Spodoptera littoralis 能 依靠 组 
织 重 日 半 胱 气 酸 消化 酶 的 过 量 表达 适应 植物 重 日 酶 
抑制 剂 的 防御 (De Leo et 中，1998 ) 。 四 纹 豆 象 在 
受到 大 豆 半 胱 损 酸 抑制 素 影响 时 ， 也 能 通过 超 量 表 


达 敏 感 的 工 型 组 织 和 蛋白 半 胱 氨 酸 消化 酶 (CmCPs)， 
来 提高 他 们 的 和 蛋白质 水 解 能 力 (Zhu-Salzman et al., 
2003) 。 但 不 同 的 消化 酶 亚 族 在 昆虫 适应 蛋白酶 抑 
制剂 中 的 作用 并 不 相同 ， 在 适应 大 豆 半 胱 氨 酸 抑制 
剂 的 四 纹 豆 象 肠 内 ， 组 织 蛋 日 半 胱 氨 酸 消化 酶 的 B 
亚 组 转录 体 (CmCPB ) 表 达 量 是 受 抑制 昆 虫 的 116. 3 
倍 ， 而 A 亚 组 转录 体 (CmCP4) 则 仅 为 2.5 倍 (Ahn 
et al., 2004) 。 随 后 的 研究 表明 ， 大 豆 半 胱 氨 酸 搞 
制 素 能 激活 B 型 组 织 重 白 半 胱 氨 酸 消化 酶 基因 
(CmCatB) 的 表达 ， 并 且 CmCatB 可 能 是 对 大 豆 半 
胱 受 酸 抑制 剂 的 特异 性 表达 酶 (Moon et al., 2004; 
Ahn et al., 2007) 。 

TRE TE Eb UI BET EOS BT aad FA AP EC EJ 
Wbio BEH R Leptinotarsa decemlineata T£ EX 
RI FEA TIR AB DG 2a ER E E HS TU l a 
(oryzacystatin I, OCI) 2E DJ ES] H5 48 3€ K52 MAB, 
能 迅速 对 其 做 出 反应 ， 在 幼虫 和 成 虫 体内 产生 对 蛋 
白 酶 抑制 剂 不 敏感 的 H 型 组 织 蛋 白 酶 (Cloutier et 
al., 2000) 。 此 外 ， 植 食性 昆虫 还 能 将 无 法 利用 的 
和 集 日 酶 片 段 水 解 成 简单 的 缩 氨 酸 或 氨基 酸 ， 促进 血 
淋巴 的 吸收 ， 从 而 减少 防御 重 白 对 昆虫 的 消化 和 营 
养 摄取 的 影响 (Zhu-Salzman et al., 2005) 。 当 然 ， 
植 食性 昆虫 并 不 只 含有 组 织 蛋 日 酶 半 胱 氨 酸 消化 
酶 ，Giri 等 (1998 ) 证实 ,巴西 豆 象 Zabrotes 
subfasciatus 能 降解 普通 大 豆 中 的 淀粉 重 日 酶 抑制 
剂 ， 使 昆虫 免 受 抑制 剂 的 影响 。 总 之 ， 只 有 进一步 
理解 了 不 同 的 昆虫 消化 酶 系统 -植物 香 日 抑制 酶 系 
统 间 的 复杂 的 防卫 - 反 防 卫 机 制 ， 才 能 对 害虫 治理 
提供 切实 的 帮助 。 

2.2 对 植物 防御 信号 的 抑制 机 制 

2.2.1 直接 抑制 机 制 : 植物 防御 反应 受到 许多 信 
号 传导 途径 的 控制 ， 各 条 信号 传导 途径 在 植物 的 抗 
忠 效 应 中 发 挥 了 不 同 程度 的 作用 (Koornneef and 
Pieterse, 2008) 。 唾 液 作为 植 食性 昆虫 与 植物 两 级 
关系 的 桥梁 ， 一 方面 是 诱导 植物 防御 伤 信 号 最 关键 
的 引发 子 (Bede et al., 2006) ， 为 一 方面 又 可 直接 
抑制 植物 伤 信 号 而 帮助 目 喘 取 食 ( 双 刘 et aL, 
2007 ) 。 

XU AERE Mayetiola destructor 在 发 育 早 
期 会 在 唾液 中 分 泌 多 种 重 日 ， 而 此 阶段 恰恰 是 决定 
黑 穆 疼 蚊 能 否 在 植物 上 存活 的 关键 阶段 ， 由 此 可 见 
黑 和 森 痿 改正 是 利用 了 唾液 中 丰富 的 重 日 组 分 来 应 对 
植物 的 抗 性 反应 (Chen et al., 2004; ix va Wh, 
2006) 。 将 甜 染 夜 蛾 幼虫 唾液 腺 消除 ， 消 除 唾液 腺 
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的 幼虫 取 食 野生 型 拟 南 齐 Arabidopsis thaliana 与 具 
有 唾液 腺 的 幼虫 对 照相 比 ， 二 者 体内 SA 的 水 平 基 
本 相似 ， 但 对 照 的 JA 水 平 为 消除 唾液 腺 幼虫 的 4 
倍 左右 (Weech et al., 2008), JA 正 是 植物 最 重要 
的 防御 伤 信号 之 一 。 植 食性 昆虫 唾液 组 分 的 研究 解 
释 了 唾液 中 多 种 物质 参与 反 防 御 的 机 制 。Musser 
45 (2002) 在 烟草 天 蛾 Manduca sexta 幼虫 唾液 中 发 
H, BAA ië (glucose oxidase, GOX) 的 表达 量 
与 该 幼虫 的 存活 率 正 相关 。 进 一 步 的 实验 证 实 ， 用 
GOX 处 理 烟 草 叶 上 户 后 ， 植 物 JA 的 产生 受到 抑制 
( Delphia et al., 2006) 。 GOX 还 能 够 抑制 大 豆 脂 氧 
合 酶 (lipoxygenase) 的 活力 ， 而 植物 脂 氧 合 酶 是 JA 
合成 的 关键 酶 ， 被 认为 是 诱导 大 豆 对 美洲 棉铃 忠 
Helicoverpa zea 抗 性 的 引发 子 ， 男 外 也 有 推测 认为 
GOX 的 反 防 御 机 制 也 存在 于 其 他 植 食性 昆虫 中 (Bi 
et al., 1997) 。 Urbanska 和 Leszczynski( 1997 ) Tr 94 
虫 唾液 中 发 现 了 1,4-88 5998 8 B8. OP E n] BE 
BF AE) BZ T LEE D 222 53 FERE NF 
扰 伤 信号 有 关 。Miles( 1998 ) 认 为 蚜 忠 唾液 中 的 有 果 
胶 酶 可 以 代替 植物 本 和 喘 的 果 胶 酶 与 植物 体内 的 果 胶 
底 物 作用 ， 而 这 种 作用 实际 上 产生 的 是 无 意义 的 伤 
言 号 或 直接 使 这 种 伤 信号 断裂 成 没有 功能 的 小 分 
子 ， 从 而 抑制 了 植物 的 防御 反应 。 

2.2.2 间接 抑制 机 制 : 植物 不 同 信号 传导 途径 间 
的 横 回 互 作 并 不 总 能 促进 植物 对 特定 挑战 采取 有 效 
的 防御 ， 研 究 证 实 ， 利 用 其 信号 传导 途径 间 的 负 效 
应 也 是 植 食性 昆虫 进行 反 防 御 的 一 个 重要 机 制 
( Koornneef and Pieterse, 2008) 。 

调节 SA 信和 号 能 抑制 植物 JA 的 生物 合成 ， 干 
Hè JA 相关 基因 的 表达 (Spoel et al., 2003), SA 表 
达 水 平 的 增加 能 够 减弱 植物 对 昆虫 的 抗 性 (Felton 
and Eichenseer, 1999; Cipollini et al., 2004) , B 型 
烟 粉 乔 取 食 拟 南 价 后 ， 拟 南 介 局 部 和 系统 的 SA 水 
平均 增加 ， 而 JA 诱发 的 信号 途径 减弱 (Zarate et 
al., 2007) 。 由 此 推 新 ，SA 水 平 的 增加 导致 JA 受 
到 抑制 可 能 是 B 型 烟 粉 乱 对 拟 南 芥 造 成 严重 危害 
的 原因 之 一 。 高 粱 基因 表达 谱 分 析 结 果 显 示 ， 高 梁 
是 取 食 可 激活 高 梁 产 生 无 效 的 SA 信号 ， 抑 制 JA 
言 号 途径 ， 延 缓 其 对 高 粱 蚜 生 长 发 育 的 侵害 (Zhu- 
Salzman et al., 2004) , 

EE m BUE US SE ETH 过 量 表达 而 抑制 JA 表达 的 
现象 已 在 许多 植物 中 发 现 (Zhu-Salzman et al., 
1998) 。 烟 草 天 蛾 取 食 导致 Nicotiana attenuate 体内 
ETH 的 量 增加 从 而 减少 了 JA 诱导 的 体内 烟 碱 的 生 


物 合成 (Kahl et aL, 2000) ， 抑 制 了 植物 防御 次 生 代 
谢 物 的 产生 。 另 外 ，ETH 可 增加 抗 性 植物 的 敏感 
性 。ETH 增加 了 拟 南 芥 突变 体 (eiz2 ) XT JKCRE A 
Botrytis cinerea ( Thomma et al., 1999) MIH p IE 
Wk ES Be GH h EPt Erwinia carotovora subsp. 
carotovora ( Norman-Setterblad et al., 2000) 的 敏感 
性 。 利 用 ETH 预 处 理 野 生 型 哥伦比亚 拟 南 介 
(Col) -0 I hls1-1 突变 体 后 ， 其 对 埃及 斜纹 夜 蛾 的 
敏感 性 增强 (Stotz et al., 2000) 。 因 此 ， 找 出 植物 防 
御 信 和 号 分 子 间 的 交叉 点 和 平衡 点 ， 充 分 利用 信和 号 分 
子 间 的 正 回 互 作对 植物 防御 进行 调节 ， 从 而 有 利于 
抵御 昆虫 的 危害 。 
2.3 解毒 机 制 

植 食性 昆虫 与 高 等 植物 的 长 期 协同 进化 过 程 
中 ,植物 产生 了 许多 毒性 次 生物 质 ， 如 生物 碱 、 昔 
类 和 酚 类 化 合 物 等 ， 以 保护 其 免 受 虫 害 。 但 大 多 昆 
虫 仍 能 以 有 毒 的 植物 为 食 ， 是 因为 其 体内 和 唾液 进 
化 出 了 能 分 解 代 谢 有 毒物 质 的 酶 体系 。 
2.3.1 体内 酶 系 解毒 机 制 : 昆虫 在 适应 不 同 寄主 
植物 时 ， 通 过 体内 解毒 酶 系 活 性 的 变化 ， 实 现 了 对 
寄主 植物 的 适应 ( 安 志 兰 等 , 2008) 。 昆 虫 体内 的 解 
毒 酶 包括 氧化 酶 与 水 解 酶 两 大 类 ， 其 中 细胞 色素 氧 
化 酶 P450s 在 植物 防御 物质 的 代谢 过 程 中 的 作用 已 
得 到 充分 证 明 (Frank and Fogleman, 1992) ， 如 烟草 
KIR P450 对 植物 烟 碱 的 代谢 ( 冷 欣 夫 和 三 星 辉 ， 
2001), 3248 Drosophila mettleri P450 对 仙人 掌 毒 素 
生物 碱 的 代谢 (Fogelman et al., 1997) 等 。 在 昆虫 
P450 酶 系 与 寄主 适应 性 关系 的 研究 中 ， 对 CYP6 
家 族 的 研究 最 为 深入 。 织 叶 蛾 Depressaria 
pastinacella 细胞 色素 P450 单 氧 酶 CYP6AB3v1 对 全 
状 花 科 植 物体 内 的 王 草 素 (一 种 对 大 多 数 生 物 具有 
高 毒性 的 叶 喃 香 豆 素 ) 具 有 专 有 的 代谢 能 力 ( Mao et 
al., 2007) 。 但 不 同 的 CYP6 变异 体 对 植物 毒素 的 代 
谢 能 力 差 异 明显 ， 从 欧洲 防风 草 蝶 虫 体内 克隆 表达 
出 的 男 一 个 等 位 基因 变异 体 产物 CYP6AB3v2 对 王 
草 素 的 代谢 速率 为 CYP6AB3v1l 的 5 倍 左右 ， 即 使 
在 PASO 还 原 酶 的 水 平 较 低 时 ，CYP6AB3v2 仍 能 表 
现 出 明显 的 优势 (Mao et al., 2007) 。P450 单 氧 酶 还 
可 以 帮助 大 多 数 香 帮 黑 风 蝶 Papilio polyxenes 昆虫 
代谢 另 一 类 哮 喃 香 豆 素 - 花 椒 毒 素 (Bull et al., 
1986) ， 花 概 毒 素 的 诱导 可 使 P450 代谢 活性 增 大 
为 对 照 的 5 fii (Cohen et al., 1989) 。 美 洲 棉 铃 虫 体 
内 P450 的 过 量 表达 ， 也 能 够 帮助 其 适应 花椒 毒素 
(Li et al., 2004) , 
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除了 P450 解毒 酶 外 ， 其 他 酶 系 的 可 诱导 性 及 
其 作用 类 型 与 底 物 的 多 样 性 ， 也 为 昆虫 防御 其 周围 
环境 中 的 不 可 知 毒物 提供 了 主要 的 代谢 机 制 。 
Brattsten 等 (1977 ) 首先 发 现在 饲料 中 含有 ( + ) -a- 
浅 烯 、 黑 介子 硫 车 酸 饰 、 反 2- 已 醛 时 ， 可 以 诱导 
Ft 75 JK x8 AK Spodoptera eridania 中 肠 多 功能 氧化 
Be (MFO) 活性 的 增加 。 大 斑 蝶 Danaus plexippus 
利用 该 酶 解毒 马 利 筋 强 心 苦 ， 从 而 使 其 能 专 一 性 地 
取 食 该 植物 ; REIR Lymantria dispar 利用 该 酶 对 
核桃 酮 解毒 ， 这 些 都 说 明了 该 酶 在 昆虫 适应 次 生性 
物质 中 的 作用 ( 沈 佐 锐 ，2009 ) B BY KA Ay wal Ce 
不 同 植物 时 ， 体 内 乙酰 胆 碱 酯 酶 和 谷 胶 甘 肽 -S- 转 
移 酶 表现 出 明显 差异 ， 这 是 由 于 B 型 烟 粉 乔 取 食 
不 同 的 寄主 植物 后 ， 受 植物 组 织 中 代谢 物质 特别 是 
次 生 代 谢 物质 的 有 影响 或 是 受 植物 组 织 营 养 状况 的 影 
吧 不 同 ，B 型 烟 粉 乔 依 靠 不 同 强度 的 解毒 酶 活性 来 
实现 对 寄主 植物 的 适应 ( 安 志 兰 等 , 2008) 。 碱 性 磷 
酸 酶 (ALP) 参 与 了 对 Bt 毒剂 的 阻 清 作 用 ，ALP 作 
为 Bt 毒剂 CrylAc HY BH PE Ae Ed ot all TE A ER HR 
(McNall and Adang, 2003) 4H tH Æ qw HK Heliothis 
virescens ( Jurat-Fuentes and Adang, 2004) 肠 道 内 被 发 
现 ， 在 昆虫 对 Bt 毒剂 抗 性 产生 中 起 着 重要 的 作用 。 
Chen 等 (2005 ) 进一步 确定 m-ALP 主要 存在 于 烟草 
天 蛾 幼虫 的 前 肠 及 中 上 肠 微 绒 毛 底部 ， 对 CrylAc 的 
BEE TE FA BCR 0 
2.3.2 唾液 酶 解毒 机 制 : 1ER EB BE VE x 
初 接触 植物 毒素 的 物质 ， 可 以 有 效 地 帮助 其 逃避 、 
降解 以 及 预 适 应 植物 毒素 (Brattsten et al., 1986) , 
昆虫 唾液 蛋 日 酶 很 可 能 也 是 其 解毒 机 制 的 引发 子 。 
烟 碱 是 植物 抵抗 昆虫 为 害 的 重要 化 合 物 ， 对 美洲 棉 
伶 虫 的 研究 发 现 ， 消 除 唾 液 腺 的 幼虫 取 食 植物 后 植 
物体 内 烟 碱 的 含量 为 具有 唾液 腺 的 幼虫 取 食 时 的 
1.5 AA, ER PHY COX 导致 了 这 一 现象 
(Musser et al., 2006), &H 3 qz ER BUE XE EB du 
Medicago sativa MÆRK Ë $8 M. truncatula 时 ， 能 
Jo ELE e FREE. E ETE YU NUES Mthmg! , 
Mtdxs1 和 Mtdxrl 基因 的 转录 水 平 ， 机 械 损伤 实验 
证 实 该 虫 唾液 中 的 GOX 和 H,0, 可 能 是 导致 转录 
水 平 降 低 的 引发 子 (Bede et aL, 2006), X Tf E 
Pieris rapae FAK} We Pieris brassicae 唾液 中 含有 
Haak HE Sz Ed (nitrile special protein, NSP), 在 取 
BW te, JE UICE PE BY His (Wittstock and 
Halkier, 2002), ， 以 取代 高 毒性 的 谷子 油 的 形成 
(Agrawal and Kurashige, 2003), ， 从 而 避免 芥子 油 


中 毒 (Wittstock et al., 2004) 。 以 上 的 研究 证 实 植 食 
性 昆虫 唾液 在 其 解毒 反 防 御 机 制 中 起 着 重要 的 作 
用 。 更 有 趣 的 是 ， 植 食性 昆虫 的 唾液 组 分 会 随 着 昆 
虫 种 类 和 寄主 植物 的 改变 而 改变 ， 这 表明 植 食性 昆 
虫 的 唾液 解毒 机 制 可 能 受 多 因素 的 影响 ， 需 要 将 寄 
主 植物 -昆虫 -环境 三 者 结合 才能 充分 解释 其 反 防 御 
机 制 。 
2.3.3 其 他 解毒 机 制 : 植 食性 昆虫 还 能 依 徘 寄生 
物 、 共 生 真 菌 以 及 它 所 携 沉 的 病毒 离子 帮助 其 适应 
植物 毒素 。 被 寄 晶 寄生 的 灯 蛾 毛虫 Grammia 
incorrupta 在 取 食 添加 植物 毒素 咯 里 西 啶 生物 碱 的 
食物 时 ， 存 活 率 与 取 食 未 添加 该 物质 的 食物 时 相 比 
增加 了 1796, ， 同 时 ， 寄 蝇 的 寄生 数量 明显 下 降 ; 
而 未 被 寄 蝇 寄生 的 灯 蛾 则 恰好 相反 ， 存 活 率 减少 了 
16% (Singer et al., 2009) 。 由 此 推测 ， 寄 生物 可 能 
降低 了 咯 里 西 喧 生 物 碱 的 毒性 ， 另 外 ， 昆 虫 可 能 将 
有 毒物 质 转 化 为 对 寄生 物 的 抗 性 。 除 了 寄生 物 外 ， 
oh AE Epa TEBE SRE Pt) ZEAE, ROY Be A SP 
酶 的 活性 具有 显著 的 影 啊 (Serebrov et al., 2006) 。 
HA Ba Pea AEA Beauveria bassiana 的 孢子 和 它 
的 次 生 代 谢 物 能 够 增加 麦 局 盾 晴 Eurygaster 
integriceps 血 淋 巴 中 酯 酶 和 合 胱 甘 肽 S- 转 移 酶 的 活 
力 ， 提 高 昆虫 对 化 学 农药 和 植物 次 生 有 毒物 质 的 代 
谢 能 力 (Zibaee et al., 2009) 。 这 一 现象 说 明 昆 虫 能 
够 利用 真菌 的 代谢 或 是 寄主 组 织 退 化 的 产物 来 啊 应 
自身 的 中 毒 反 应 (Serebrov et al., 2006)。 此 外 ， 植 
食性 昆虫 与 媒介 病毒 协同 进化 也 能 提高 昆虫 的 解毒 
能 力 。 例 如 带 TMV 病毒 的 温室 日 粉 虱 Trialeurodes 
vaprorariorum 比 无 病毒 的 日 粉 乱 更 能 诱导 植物 致 病 
FARRAR EARS XA, [EBORE OS RE SR A AY ey RETIA 
SJPASCHONSE ELEM Ave ee faq H, 相反， 在 
FAX BER AA E ARRIERE TOF HR 
(McKenzie et al., 2002) ， 这 暗示 昆虫 -病毒 之 间 的 
协同 作用 进一步 地 加 剧 了 昆虫 对 植物 的 危害 。 
2.4 对 植物 阻塞 反应 的 反 防 御 机 制 

植物 的 阻塞 防御 主要 针对 刺 吸 式 昆虫 的 为 害 。 
当 刺 吸 式 昆 虫口 针 罕 刺 时 ， 植 物 第 管 分 子 会 立即 啊 
I. JÉJ —REIDERK ot REME fti E fL ( Knoblauch and 
van Bel, 1998 )， 从 而 阻止 营养 物质 流 癌 植 食 者 ， 
而 这 种 第 管 阻 窄 反 应 是 由 泗 管内 腔 的 钙 离 子 浓度 调 
FSA, (ARIMA RA OE BB SRILA Z 
Spr PASE AY 2 Knoblauch 和 van Bel( 1998 ) 用 
玻璃 毛细 管 模拟 昆虫 取 食 实验 证 实 了 刺 吸 式 昆虫 可 
能 利用 唾液 组 分 啊 应 和 抑制 了 植物 的 阻塞 反应 。 
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对 多 数 刺 吸 式 害虫 而 言 ， 它 们 取 食 时 会 由 唾液 
腺 产生 和 分 泌 的 胶 状 唾液 可 以 填充 口 针 穿刺 取 食 时 
造成 的 细胞 壁 缝 际 ， 虽 并 不 直接 修补 破裂 的 细胞 
膜 ， 却 可 以 形成 一 个 兼容 的 生化 组 织 平 面 来 代替 细 
胞 膜 (Will and van Bel, 2006) ， 而 非 原 质 体 脐 肪 质 
的 沉积 还 会 加 强 这 一 修补 能 力 ( Kempema et al., 
2007 ; Saheed et al., 2007) 。 因 此 ， 胶 状 唾液 可 能 阻 
碍 了 Ca “通过 伤口 向 筛 管 内 腔 流动 ， 从 而 抑制 得 
EHER RI Megoura viciae RIRE W P HE 
Aik n] EHA THEW F RR E EUR aT ABET 
植物 中 的 钙 离 子 信号 ， 从 而 抑制 阻塞 反应 (Will et 
al., 2007) 。 而 水 状 唾 液 作为 刺 吸 式 昆 虫口 腔 分 泌 
物 的 重要 部 分 无 疑 也 参与 了 对 植物 阻 窄 反应 的 换 制 
( Will and van Bel, 2006) 。Miles 和 Oertli( 1993 ) 提 
出 的 “氧化 还 原 假说 ”认为 刺 吸 却 昆 虫 唾液 中 的 
多 酚 氧 化 酶 干扰 了 植物 体内 正常 的 氧化 还 原 反 应 的 
平衡 ， 其 通过 抑制 植物 酚 类 物质 形成 的 交 联 反应 来 
阻止 短 管 的 阻塞 ， 从 而 调控 食物 来 源 问 更 有 利于 昆 
虫 的 方 同 发 展 。 随 后 的 研究 证 实 了 蚜 忠 水 状 唾液 中 
的 过 氧化 物 酶 参与 抑制 了 植物 的 阻塞 反应 (Miles， 
1999) , Walling ( 2008 ) 发 现 蚜 忠 水 状 唾液 中 包 合 
Ca 的 绑 定 蛋白 ， 可 以 防止 独立 的 Ca “结构 改变 ， 
破坏 可 能 阻塞 蚜 忠 食物 管道 的 蛋 日 质 沉 积 ， 并 推断 
这 一 类 和 蛋白 也 存在 于 其 他 刺 吸 式 昆 忠 唾 液 中 ， 但 对 
绑 定 蛋 日 的 进一步 确定 ， 还 有 待 继 续 研 究 和 考证 。 


3 小 结 与 展望 


在 昆虫 与 植物 的 协同 进化 过 程 中 ， 研 究 的 重点 
回来 侧重 于 对 植物 防御 反应 的 研究 ， 对 于 昆虫 反 防 
御 机 制 的 研究 还 处 于 相对 初级 的 阶段 。 植 物 采 取 多 
种 防御 措施 抵御 昆虫 的 危害 ， 但 昆虫 仍然 是 植物 最 
大 的 消耗 者， 已 知 的 近 一 百 万 种 昆虫 中 有 4596 能 
够 取 食 植物 (Schoonhoven et al., 2005), ， 估 计 的 数 
目 甚 至 会 更 大 (Storkk , 2007) 。 是 否 所 有 的 植 食性 昆 
虫 都 能 对 付 一 种 或 多 种 植物 防御 反应 ， 是 否 昆虫 能 
够 逃避 某 些 特殊 的 植物 防御 反应 ， 都 值得 我 们 关 
注 。 昆 虫 在 面 对 植 物 的 防御 机 制 时 ， 一 方面 它 能 利 
用 取 食 策略 和 生长 发 育 过 程 对 植物 的 防御 进行 抵 
ti; 另 一 方面 它 又 能 利用 上 自身 的 生理 生化 及 分 子 特 
点 降解 植物 产生 的 有 毒物 质 ， 抑 制 植物 防御 基因 的 
表达 ， 以 至 对 植物 产生 反 防 御 。 不 同 的 昆虫 可 能 采 
取 不 同 的 措施 来 适应 植物 的 防御 反应 ， 即 使 是 同一 
种 昆虫 在 面 对 不 同 的 寄主 植物 时 ， 其 反 防 御 策 略 也 


可 能 发 生 改 变 。 这 无 颖 是 昆虫 与 植物 协同 进化 过 程 
中 ， 昆 虫 能 够 长 期 发 展 的 一 个 有 效 的 、 积 极 的 适应 
方式 。 所 以 ， 我们 必须 全 面 了 解 植 物 -昆虫 -诱导 抗 
性 三 者 间 的 关系 ， 才 能 有 针对 性 地 破坏 昆虫 的 反 防 
御 机 制 ， 达 到 控制 害虫 的 目的 。 

转基因 抗 虫 植物 的 培育 是 近年 抗 虫 研 究 中 的 一 
大 热点 ， 尽 管 珊 有 消化 酶 抑制 剂 的 转基因 植物 会 对 
害虫 产生 不 利 影响 ,但 在 商品 化 农作物 中 却 未 被 广 
泛 采 用 。 原 因 之 一 是 有 大 量 的 高 效 杀 虫 剂 可 供 使 用 
(例如 Bt ERK); 其 二 便 是 植 食性 昆虫 能 通过 保持 
不 同 消化 酶 的 活性 以 适应 消化 酶 抑制 剂 防御 机 制 ， 
并 且 妆 敏感 的 消化 酶 被 抑制 时 ， 昆 虫 可 以 通过 过 量 
表达 对 消化 酶 抑制 剂 不 敏感 的 酶 来 适应 抑制 剂 对 昆 
虫 的 防御 。 所 以 ， 我 们 认为 ， 只 有 次 入 了 解 昆虫 对 
植物 防御 重 日 酶 抑制 剂 的 反 防 御 机 制 ， 并 有 针对 性 
地 对 其 进行 抑制 ， 才 能 促进 转基因 植物 在 商品 化 农 
作物 中 的 应 用 。 

近年 来 ， 对 昆 忠 反 防 御 机 制 的 认识 愈加 深入 ， 
有 针对 性 地 降低 其 在 危害 中 的 作用 ， 越 来 越 受 到 关 
注 。 一 方面 ， 可 通过 鉴定 植物 中 抑制 植 食性 昆虫 反 
防御 物质 活性 的 次 生物 质 ， 分 离 或 人 工 合成 具有 昆 
虫 拒食 功能 的 生物 源 农药 ; 另 一 方面 ， 鉴 定 出 植物 
中 的 何 种 引发 子 或 是 哪些 引发 子 的 协同 作用 参与 了 
抑制 昆虫 对 植物 的 反 防 御 ， 且 在 此 基础 上 进行 干 
预 。 随 着 基因 工程 技术 的 迅速 发 展 ， 植 食性 昆虫 的 
防治 策略 可 以 更 多 地 扩展 到 分 子 水 平 (Leshkowitz et 
al., 2006; Will and van Bel, 2008) ， 即 重点 研究 植 
食性 昆虫 反 防 御 物 质 对 植物 防御 基因 的 抑制 、 调 控 
机 理 ， 包 括 昆 虫 消化 重 日 基因 的 和 表达 在 适应 植物 竹 
日 酶 抑制 剂 中 的 作用 、 唾 液 成 分 在 基因 水 平 上 对 植 
物 的 各 种 防御 信号 传导 途径 的 影响 ， 以 及 利用 
RNA 干扰 技术 ， 通 过 对 参与 反 防 御 的 基因 的 沉默 ， 
鉴定 出 帮助 植 食性 昆虫 成 功 取 食 的 关键 因子 
( Ghanim et ol.，2007 ) ， 并 以 此 为 依据 通过 基因 工 
程 手段 分 离 植 物 防御 基因 并 导入 寄主 细胞 实现 功能 
表达 ， 形 成 高 效 且 环境 友好 的 农药 ， 或 通过 植物 转 
基因 的 方法 加 强 其 诱导 防御 反应 ， 从 而 达到 对 目标 
害虫 的 防治 。 
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